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摘要 : HaT BUE bU dE EE, GEMER, Jm TAREE ESE. fn AR TE R 7620 7 BR E AR 
统 中 具有 重要 作用 。 造 血 组 织 和 造血 干细胞 为 血细胞 的 生成 、 补 充 和 更 新 提供 了 保障 。 血 细胞 成 熟 后 分 为 不 
类 型 ， 对 血细胞 分 型 的 研究 正在 从 采用 传统 的 形态 学 方法 向 采用 生物 技术 方法 的 方向 发 展 ， 单 克隆 抗体 技术 已 
经 应 用 于 血细胞 分 型 ， 结 果 更 为 客观 准确 。 不 同类 型 的 血细胞 在 细胞 化 学 特性 与 功能 方面 表现 出 明显 差异 。 在 
甲壳 动物 的 免疫 反应 中 ， 血 细胞 数量 在 不 同 的 免疫 应 激 状 态 下 发 生 明 显 变化 。 当 外 来 病原 体 较 小 时 ， 血 细胞 通 
过 否 哈 作用 和 否 入 病原 体 ， 在 细胞 内 部 将 病原 杀 炎 ; 而 当 入 侵 的 病原 体 或 寄生 虫 的 个 体 大 于 10 jm 时 则 以 多 个 血 
胞 的 包 圳 作用 或 凝集 作用 来 完成 。 甲 壳 动物 的 免疫 反应 是 一 个 交互 作用 的 复杂 过 程 ， 必 然 涉及 多 层次 、 多 个 
因子 的 参与 。 其 中 造血 组 织 的 结构 ， 血 细胞 的 产生 及 调控 机 理 ， 采 用 单 克隆 抗体 技术 对 血细胞 进行 分 型 标准 的 
建立 ， 免 疫 因子 在 免疫 反应 中 的 功能 及 它们 之 间 的 相互 作用 的 网 络 关系 等 尚 需 深 入 研究 。 
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Crustacean Haemocytes and Their 
Function in Immune Responses 


YAO Cui-luan!, WANG Zhi-yong' * , XIANG Jian-hai? 
(1. Fisheries College, Jimei University, Xiamen 361021, China; 
2. Institute of Oceanology, the Chinese Academy of Sciences, Qingdao 266071 , China) 


Abstract: Crustaceans have been shown to possess a primitive immune system that relies mainly on phagocytosis, en- 
capsulation and agglutination. Haemocytes play important roles in crustacean immune responses. It is generally agreed that 
haematopoietic tissue (HPT) and haematopoietic stem cells are responsible for the production and supply of haemocytes. 
Most crustacean mature haemocytes were classified into three types by using light microscopy in the past few years. Re- 
cently, the monoclonal antibody technique has been used in identifying the types of some crustacean haemocytes, which 
was proved to be more accurate than classical methods. The cytochemical characteristics and function of different haemo- 
cyte subpopulations show significantly difference, suggesting a role for these cells in particular functions. It is demonstrat- 
ed that total haemocyte counts (THC) changed obviously in crustacean immune response. Generally, the haemocytes de- 
fense action in crustaceans relies mainly on phagocytosis when the pathogen is very small, and the microorganism was 
killed in haemocytes. When a microorganism or parasite is bigger than 102m, encapsulation and agglutination played a 
more important role. Moreover, the immune response of crustacean is very complex, during which cell co-operation and 
communication, and immune factors interaction are necessary. The study on the structure of HPT and the production 
mechanism of haemocytes, the establishment of classification standard of haemocyte subpopulations, the function and in- 
teraction of immune factors should be the main focus in the future. 


Key words: Crustacean; Haemocyte; Haematopoietic tissue; Hematopoietic stem cells; Immune response 





收 稿 日 期 : 2006-02-13; 接受 日 期 : 2006 - 05 - 26 

基金 项 家 自然 科学 基金 资助 项 目 (30140017; 30671605 ); 
资助 项 目 (99-7-7) 

通讯 作者 〈 Corresponding author), E-mail: zywang@jmu.edu.cn 

第 一 作者 简介 : WERE (1971 - )， 女 ， 博士， 副教授 ， 主 要 从 

















H 























美 大 学 中 青年 创新 团队 专项 基金 ( 2006A001 ); 福建 省 科技 重大 



































SE BI RES ETE 








550 动 物 











学 研 究 27 卷 











甲壳 动物 是 节肢 动物 门 内 形态 结构 、 柄 息 环境 
差异 多 样 性 最 高 的 动物 类 群 ( Liu，2003 )。 由 于 该 
类 群 在 海 淡水 域 的 优势 地 位 、 巨 大 产量 和 在 渔业 生 
产 中 的 重要 价值 ， 因 而 在 水 产 养殖 业 中 占有 重要 地 
位 。 近 年 来 ， 随 着 经 济 甲壳 动物 养殖 规模 的 不 断 扩 
大 ， 其 病害 发 生日 益 频繁 。 免 疫 防 御 体 系 是 甲壳 动 
物 抗 病 力 的 基础 ， 但 其 免疫 反应 要 比 高 等 动物 简单 
得 多 。 甲 壳 动 物 免 疫 系统 属 非 特异 免疫 系统 ， 缺 乏 











量 网 状 维 管 组 成 的 一 对 造血 窦 。 斑 节 对 虾 〈 Pe- 
naeus monodon ) 造血 组 织 的 研究 表明 : 造血 组 织 分 
布 在 头 胸部 的 不 同位 置 ， 主 要 集中 在 胃 的 背部 与 颗 
足 基 部 ， 少 量 分 布 在 接近 触角 腺 的 部 位 (Van de 
Braak et al, 2002b )。 幼 虾 在 受到 实验 刺激 后 ， 造 
血 组 织 明 显 扩 大 并 且 可 见 小 叶 贯 穿 整个 头 胸部 
( Van de Braak et al，2002b )。 电 镜 观 察 发 现 ， 造 血 
组 织 中 存在 四 种 类 型 的 血细胞 ， 第 一 类 可 能 是 大 颗 
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及 结 节 形 成 等 途径 来 防御 及 清除 病原 和 外 来 异物 。 
血细胞 在 其 免疫 反应 中 起 着 重要 作用 ， 机 体 的 免疫 
保护 作用 主要 是 由 血细胞 来 承担 的 。 血 细胞 随 着 血 
液 循环 分 布 到 身体 各 处 ， 在 宿主 的 免疫 反应 中 起 着 
识别 、 吞 噬 、 黑 色素 形成 、 细 胞 毒性 和 细胞 通讯 的 
作用 ， 发 挥 着 吞噬 、 结 节 、 包 圳 等 免疫 防御 功能 
( Söderhäll & Cerenius, 1992 )。 造 血 组织 和 造血 干 
细胞 为 血细胞 的 生成 、 补充 及 更 新 提供 了 保障 
(Mats & Pia，2000 )。 


1 血细胞 的 产生 


1.1 造血 组 织 

成 熟 的 血细胞 不 能 进行 有 丝 分 裂 。 其 更 新 补充 
是 由 造血 组 织 来 完成 的 ( Mats & Pia, 2000). Æ 
壳 动 物 中 ， 片 状 的 造血 组 织 主 要 位 于 胃 的 背部 ， 由 
结缔 组 织 包围 。 一 般 认 为 造血 干细胞 存在 于 造血 组 
织 内 ( Mats & Pia，2000 )。 

Chaga et al ( 1995 ) XJ EHP ( Pacifastacus le- 
niusculus ) 的 造血 组 织 内 细胞 形态 研究 后 ， 发 现 不 
同形 态 的 造血 细胞 排列 在 一 起 ， 并 且 密 集 地 堆积 在 
造血 组 织 的 小 叶 中 或 小 叶 间 。 造 血 组 织 内 分 布 有 大 
约 五 种 类 型 的 血细胞 : 第 一 类 细胞 在 小 叶 顶 端 ， 外 
观 未 分 化 ， 可 以 观察 到 有 丝 分 裂 ， 基 本 无 颗粒 ， 紧 
靠 其 他 细胞 或 胞 外 基质 〈 extra cell matrix, ECM ), 
很 难 将 它们 从 组 织 中 释放 出 来 ; 第 二 至 第 四 类 细胞 
更 靠近 外 侧 ， 具 有 颗粒 ， 可 能 代表 颗粒 细胞 的 不 同 
发 育 阶段 ; 第 五 类 细胞 具有 颗粒 ， 形 态 上 不 同 于 其 
他 细胞 ， 可 能 代表 另外 一 种 分 支 。 但 是 这 五 类 细胞 





























粒 和 小 颗粒 细胞 的 前 体 ， 逐 渐 成 熟 并 分 别 向 第 二 类 
和 第 三 类 细胞 分 化 ， 这 些 前 体 细胞 位 于 小 叶 的 外 
部 ,成 熟 的 血细胞 移动 到 小 叶 内 侧 ， 可 以 直接 释放 
到 血 腔 中 ; 第 四 类 细胞 表现 出 间 质 细胞 的 典型 特征 
( Van de Braak et al，2002b )。Zhan et al ( 2002) 采 
用 单 克 隆 抗 体 技术 研究 表明 ， 中 国明 对 虾 ( Fen- 
neropenaeus chinensis ) 仔 虾 造血 组 织 分 散在 胃 、 肝 
胰腺 、 心 脏 、 附 肢 基 部 等 部 位 ; 在 第 二 触角 中 心 处 
有 管状 的 造血 组 织 存 在 。 

对 是 在 感染 白斑 杆 状 病毒 〈white spot syndrome 
virus, WSSV ) 后 ， 造 血 组 织 也 会 发 生 一 些 变化 。 
采用 透射 电镜 对 感染 WSSV 的 对 虾 进 行 研究 ， 在 对 
虾 的 造血 组 织 中 可 以 观察 到 WSSV， 提 示 WSSV 可 
以 感染 对 是 造血 组 织 中 未 成 熟 的 血细胞 C Jira- 
vanichpaisal et al, 2006 )。 

Hernroth et al ( 2004 ) 报道 水体 中 丰富 的 金 
属 离子 Mn PAES ee NP ee ALR ASS AE. Vogt et 
al (1994) 的 研究 发 现 ， 每 日 在 幼 虾 饵料 中 添加 1 
mg/L 的 Cu 离子 ， 连 续 饲 喂 10 天 后 ， 发 现 Cu 离子 
在 造血 组 织 等 组 织 中 沉积 ， 提 示 不 同 金 属 离子 对 对 
虾 的 造血 组 织 的 影响 不 同 。 

1.2 造血 干细胞 

造血 干细胞 在 血细胞 的 生成 过 程 中 起 着 重要 作 
用 。S6derhall et al (2003). 建立 了 一 种 从 歼 虾 体内 
分 离 造血 干细胞 的 方法 ， 并 研究 了 血细胞 生成 作 
用 。 发 现 造血 组 织 具 有 活跃 的 血细胞 增殖 能 力 。 在 
造血 干细胞 中 发 现 了 细胞 粘连 因子 〈 peroxinectin ) 
的 转录 ， 并 发 现 了 在 果 蝇 和 哺乳 动物 体内 已 知 参与 
造血 功能 的 Runt-domain protein 基因 在 血细胞 释放 





























之 间 的 关系 还 不 清楚 。 其 他 甲 这 动物 ， 如 三 叶 真 侈 
( Carcinus maenas )、 龙 虾 ( Homarus americanus ) 中 
造血 组 织 和 造血 细胞 都 类 似 这 种 情况 ( Ghiretti-Ma- 
galdi et al, 1977; Martin et al, 1993 )。 

对 虾 则 有 所 不 同 ，Hose et al (1992) WW Fit 
单 肢 虾 〈 Sicyonia ingentis ) 的 造血 作用 发 生 在 由 大 











前 是 上 调 的 ， 但 是 没有 检测 到 酚 氧 化 酶 的 mRNA, 
说 明 血 细胞 的 合成 和 部 分 分 型 是 在 造血 组 织 内 完成 
的 ,造血 组 织 内 的 造血 干细胞 在 功能 上 不 同 于 成 熟 
的 血细胞 。 
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2 血细胞 类 型 及 功能 


2.1 血细胞 的 形态 和 分 类 

目前 研究 得 较 多 的 虾 蟹 类 甲壳 动物 的 血细胞 多 
具有 透明 细胞 、 小 颗粒 细胞 和 大 颗粒 细胞 三 类 ( A- 
likhan & Naich, 1987 ; Benjamin & James, 1987; Ferreo 
et al, 1989; Barracco & Ameirante, 1992; Zhou et al, 
2001;Zhu et al, 2002). Mi Lu ( 2002) 采用 电镜 技 
术 研 究 了 中 华 绒 歼 蟹 ( Eriocheor sisensis ) 的 血细胞 
类 型 ， 结 果 表 明 ， 除 了 上 述 3 种 类 型 的 血细胞 外 ， 
中 华 绒 歼 蟹 还 具有 一 种 介 于 大 颗粒 和 小 颗粒 细胞 之 
间 的 中 间 型 颗粒 细胞 。Ravindranath ( 1974 ) 研究 
BAM, SEH Ligia exotica 具有 9 种 不 同类 型 的 
血细胞 。Martin et al ( 1999 ) 采用 显微镜 技术 和 细 
胞 化 学 手段 对 萝 虫 (4rtemia salina ) 的 血细胞 进行 
研究 后 发 现 ， 讽 虫 只 含有 一 种 圆 盘 状 的 血细胞 ， 细 
胞 核 在 中 央 ， 直 径 约 6 pm. Jakobsen & Suhr-Jessen 
(1990) Až ( Tachypleus tridentatus ) 有 两 种 类 
型 的 血细胞 : 颗粒 细胞 和 胞 质 细胞 ， 发 现 颗粒 细胞 
大 约 占 细胞 总 数 的 97%; 胞 质 细 胞 大 约 占 血细胞 
总 数 的 3%。Van de Braak et al (1996 ) 采用 曙 红 对 
斑 节 对 是 血细胞 染色 ， 根 据 染 色 后 血细胞 的 不 同 表 
Bh, FLERE OTE Ay 5 种 类 型 具有 了 曙 红 色 
细胞 浆 的 血细胞 、 无 色 到 淡 昌 红色 细胞 浆 的 椭圆 形 
细胞 、 无 色 到 淡 曙 红色 的 圆 形 或 卵 圆 形 的 血细胞 、 
有 具有 了 曙 红 色 小 球 的 血细胞 、 低 核 质 比 的 血细胞 。 

最 近 ， 随 着 生物 技术 的 发 展 ， 已 经 有 报道 用 血 
细胞 的 膜 蛋 白 制备 单 克 隆 抗体 用 于 检测 不 同类 型 的 
血细胞 。Sung et al 1999 ) 措 用 斑 节 对 是 高 密度 颗粒 
细胞 的 提取 物 制 备 的 4 种 单 克 隆 抗体 ， 不 仅 可 以 用 
于 研究 斑 节 对 是 的 血细胞 类 型 、 行 为 和 功能 ， 也 可 
以 用 来 研究 罗氏 沼 虾 ( Microbrachrum rosenbergii )、 
ZEP ( Procambarus clarkii ) 和 ( P. leniusculus ) 的 
血细胞 。Zhan et al (2001 ) 也 制备 了 中 国明 对 虾 血 
细胞 的 单 克隆 抗体 ， 实 验证 明 它 能 更 准确 地 鉴定 中 
国明 对 是 血细胞 类 型 。Zhang et al ( 2004 ) 采用 单 
克隆 抗体 技术 制备 了 8 种 凡 纳 滨 对 虾 ( Litopenaeus 
vannamei ) 血细胞 的 单 克隆 抗体 ， 实 验证 明 其 中 5 
种 对 中 国明 对 虾 和 日 本 宫 对 是 ( Marsupenaeus 
japonicus ) 呈 阳 性 反应 ; 2 种 与 三 疣 梭子蟹 ( Por- 
tunes trituberculatus ) 旦 阳性 反应 。 虽 然 单 克隆 抗体 
技术 在 血细胞 类 型 的 鉴定 中 表现 更 为 灵敏 ， 但 是 统 
一 的 标准 尚 需 建立 。 





















































2.2 血细胞 的 细胞 化 学 和 功能 

透明 细胞 和 颗粒 细胞 不 仅 在 形态 学 上 不 同 ,， 在 
细胞 化 学 和 功能 上 也 有 所 差异 。 甲 党 动物 透明 细胞 
的 特点 是 : 较 高 的 核 质 比 ， 细 胞 浆 中 存在 丰富 的 体 
积 小 、 圆 形 、 电 子 致密 的 小 体 ， 在 细胞 溶解 前 积累 
台 盼 兰 染 料 ， 主 要 参与 血 淋 巴 的 凝集 反应 ; 颗粒 细 
胞 含有 酚 氧 化 酶 和 水 解 酶 ， 主 要 参与 细胞 对 外 来 异 
POE Arlee ALBEE (Hose et al，1990 )。 

Hose et al ( 1987 ) 采用 特异 性 染料 对 溶 酶 体 、 
细胞 质 内 容 物 和 颗粒 进行 酶 染色 的 方法 ， 对 锐 疹 单 
胶 虾 的 血细胞 进行 研究 发 现 ， 采 用 苏丹 黑 -B 染色 
后 ， 无 颗粒 细胞 〈agranular hemocyte ) 和 小 颗粒 细 
胞 的 一 个 亚 群 含有 丰富 的 细胞 质 糖 蛋白 沉淀 物 ， 呈 
现 出 模糊 和 浓重 的 染色 。 十 足 目 动物 的 一 种 凝集 因 
T (coagulogen )， 从 裂解 的 血细胞 中 释放 出 来 时 也 
被 染色 ， 其 他 类 型 的 血细胞 呈现 轻微 的 染色 。 用 酸 
性 磷酸 酶 〈acid phosphatase ). 84 P3 1r FR ME ( glu- 
curonidase ) HI JE T 5# TE AY Ha HE ( non-specific es- 
terase) 染色 后 发 现 ， 在 无 颗粒 细胞 中 没有 溶 酶 体 
的 存在 ， 在 苏丹 黑 染 色 的 小 颗粒 细胞 中 也 很 少 有 溶 
酶 体 的 存在 ;而 大 颗粒 和 无 糖 蛋白 沉淀 物 的 小 颗粒 
细胞 中 存在 大 量 的 溶 酶 体 。 酸 性 磷酸 酶 存在 于 小 颗 
粒 细胞 高 尔 基体 的 小 者 泡 中 ， 大 颗粒 细胞 很 少 呈 现 
阳性 反应 ， 推 测 酸性 磷酸 酶 在 大 颗粒 细胞 中 是 以 无 
活性 形式 存在 的 。 

Gargioni & Barracco ( 1998 ) XJ RF ( M. rosen- 
bergi ) 与 〈 M. acanthurus ) 和 圣保罗 对 虾 ( Pe- 
naeus paulensis ) 的 血细胞 进行 研究 后 发 现 ， 这 3 种 
虾 的 血细胞 中 都 包含 透明 细胞 、 小 颗粒 细胞 和 大 颗 
粒 细 胞 。 两 种 沼 虾 的 许多 透明 细胞 中 含有 大 量 颗 
粒 ; 而 圣保罗 对 是 的 透明 细胞 中 几乎 不 含 颗粒 。 除 
颗粒 细胞 外 ， 它 所 有 类 型 细胞 的 细胞 浆 中 都 含有 丰 
富 的 碳水 化 合 物 ( PAS 阳性 )， 小 襄 泡 中 含有 酸性 
磷酸 酶 ( Gomori 氏 染 色 反 应 )。 这 几 种 是 的 小 颗粒 
和 大 颗粒 细胞 均 具 有 否 哈 活性 ， 在 圣保罗 对 是 的 血 
细胞 中 还 观察 到 少量 颗粒 细胞 的 有 丝 分 裂 〈 低 于 
1% ) 而 在 沼 虾 中 没有 观察 到 这 种 现象 。 小 颗粒 细 
胞 是 参与 沼 虾 血细胞 循环 的 主要 类 型 ， 而 在 圣保罗 
对 是 的 血 淋 巴 中 透明 细胞 则 占 主导 地 位 。 

Martin et al ( 1999 ) 对 讽 虫 的 血细胞 染色 后 发 
M, CR ARERR, HHE- L-DOPA 反应 ， 
表明 其 参与 异物 的 裂解 消化 并 存在 酚 氧 化 酶 系统 ， 
在 细胞 黏附 过 程 中 需要 Ca2+ 的 激活 ， 在 修复 受伤 
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机 体 的 过 程 中 血细胞 结合 在 一 起 ， 能 够 否 哈 细菌 。 
讽 虫 的 血细胞 类 型 和 功能 更 类 似 于 低 等 的 歼 角 类 
( Limulus polyphemus ). Jakobsen & Suhr-Jessen 
(1990) 发 现 颗粒 细胞 大 约 占 尝 血细胞 总 数 的 979 , 
具有 微 管 组 成 的 边缘 带 ， 几 乎 没有 游离 的 核糖 体 和 
线粒体 ， 但 是 具有 许多 大 的 分 泌 颗 粒 ， 这 些 颗 粒 的 
内 容 物 相同 并 且 已 经 成 熟 。 革 兰 氏 阴 性 细菌 内 毒素 
刺激 后 ， 成 熟 颗粒 高 度 组 织 化 并 产生 分 泌 活 动 ， 未 
成 熟 的 颗粒 没有 胞 外 分 泌 现 象 ， 无 颗粒 细胞 大 约 占 
血细胞 总 数 的 3% ， 它 们 具有 许多 游离 的 核糖 体 和 
线粒体 ， 但 几乎 没有 任何 分 泌 颗 粒 。 细 菌 内 毒素 刺 
激 后 对 无 颗粒 细胞 没有 影响 。 

关于 不 同类 型 血细胞 功能 的 研究 在 20 世纪 90 
年 代 之 前 较 多 ， 一般 认为 ， 甲 沉 动 物 的 大 颗粒 细胞 
具有 酚 氧 化 酶 原 系统 ， 在 受到 免疫 刺激 后 可 以 激活 
Mn RARE, URRA TUR SE TE HC Söderhäll et al, 
1985; Johansson & Söderhäll, 1985; Vargas-Albores et 
al,2005 ); 小 颗粒 细胞 也 具有 酚 氧 化 酶 原 系统 ， 具 
有 细胞 毒 作用 ， 并 具有 包 老 作用 和 有 限 的 吞 吻 作 用 
(Johansson & Söderhäll, 1985; Persson et al, 1987b; 
Kobayashi et al, 1990; Vargas-Albores et al, 2005 )。 
Vargas-Albores et al ( 2005 ) 研 究 表明 ， 对 是 的 酚 氧 
化 酶 活性 主要 存在 于 大 颗粒 细胞 中 , 约 占 7596, 
而 小 颗粒 细胞 中 有 小 部 分 的 酚 氧 化 酶 活性 ， 的 
25%; 透明 细胞 主要 具有 看 噬 功能 (Smith & 
Söderhäll, 1983a; Söderhäll & Smith, 1986; Thörnqvist 
et al, 1994 ), Dean et al ( 2004 六 昆虫 Manduca exta 
FEM TARAIRE ER TU BER LA, aE Te 
FRAY AERA A Sa as 在 参与 血液 循环 
的 血 淋 巴 中 ， 这 类 血细胞 的 数量 很 少 ， 大 约 仅 占 
1%， 而 甲 党 动物 中 还 未 见 有 类 似 报道 。 


3 血细胞 在 免疫 反应 中 的 作用 


3.1 细胞 数量 在 免疫 反应 中 的 变化 
血细胞 数量 ( total haemocyte counts, THC ) 变 
化 与 许多 因子 相关 ， 并 在 一 定 程 度 上 反应 了 对 虾 的 




























































































solani ) UST BEIM PA ( Vibrio alginolyticus ) 感染 
Ja, THC 4) i X F BE ( Yu, 1993; Goarant & 
Boglio, 2000); BEYS ERISESEUI (V. anguil- 
larum ) 后 大 量 的 血细胞 聚集 到 感染 部 位 并 将 入侵 
的 细菌 包围 ， 血 细胞 和 细菌 在 淋巴 器 官 中 积累 并 分 
f. 导致 异物 入 侵 后 ， 血 淋巴 中 循环 的 THC 下 降 
( Van de Braak et al, 2002a )。 病 毒 对 THC 也 有 明 
显影 响 ， 人 工 注 射 感染 Taura 综合 症 病毒 的 几 纳 滨 
对 虾 ， 其 血细胞 数量 只 有 未 注射 组 的 2196 (Song et 
al, 2003 )。 斑 节 对 是 感染 WSSV 后 血细胞 密度 显 
著 下 降 ( Van de Braak et al, 2002a )。Yao et al 
(2006， 出 版 中 ) 研究 表明 ， 在 受到 细菌 刺激 后 中 
国明 对 是 参与 循环 的 血细胞 数量 明显 减少 ， 但 是 其 
抗菌 力 明显 增强 。 

对 虾 血细胞 总 数 也 会 因为 环境 中 污染 物 的 存在 
而 减少 。Smith et al (1992) 研究 表明 ， 环 境 中 的 有 
Bis RW, WA RAR C PCBs. ABO 
( PHA) 会 引起 对 虾 的 THC 减少。 作为 环境 中 的 另 
一 种 重要 污染 源 一 一 重金 属 也 会 引起 对 是 中 血细胞 
数量 的 减少 ， 研 究 表明 ， 环 境 中 的 Hg. Cd. Cu. 
Cr. Zn 及 Pb Z5 DE KE EF ( Palaemon elegans ) 循 
环 中 的 血细胞 数量 减少 ， 其 中 ，Zn 与 Pb 引起 的 对 
虾 血细胞 数量 降低 更 为 明显 ( Lorenzon et al, 
2001 )。 

Lee et al (2002) 研究 发 现 ， 每 千克 饲料 中 添 
加 10—30 mg Cu 饲养 的 斑 节 对 虾 ，THC 与 对 照 组 
相 比 明 显 增加 。 他 们 还 在 饵料 中 添加 维生素 C 的 衍 
生物 L-ascorbyl-2-monophosphate-Mg ( C2MP-Mg ) 和 
L-ascorbyl-2-polyphosphate( C2PP ), 对 虾 THC 数量 高 
于 添加 L-ascorbyl-2-monophosphate-Na( C2MP-Na ) 和 
L-ascorbyl-2-sulfate ( C2S ) 组 。 这 表明 饵料 中 添加 不 
同形 式 的 维生素 C 对 THC 也 有 影响 。 

Zhou et al (2003) 研究 表明 ， 在 甲壳 动物 中 ， 
免疫 增强 剂 具 有 活化 血 淋 巴 中 的 具 否 哈 能 力 的 细 
胞 ， 提 高 其 否 哈 病原 的 能 力 ; 刺激 血 淋 巴 中 抗菌 、 
溶菌 活力 提高 ; 激活 酚 氧 化 酶 原 系 统 ， 产 生 识别 信 
































































































































ERRE. AA BTEC. WEB JA. KEARI, BFE 
条 件 、 疾 病 和 环境 因子 都 对 THC 有 影响 (Cheng et 
al, 2001 )。 

研究 表明 ，THC 低 于 正常 水 平时 抵御 病原 的 能 
力 将 大 大 降低 ( Silva et al, 2000; Sung et al, 2000; Le 
Moullac & Haffner, 2000 )。 H ASE x} AFAN ZL AU fft 
ER ( P.ostylirostris ) 2} 3| X He JI W ( Fusarium 


FRERE Söderhäll et al ( 2003 ) 证 明 
注射 200 pL 浓度 为 5 mg/mL 海带 多 糖 引 起 丈 是 
THC 短暂 下 降 后 迅速 回升 ; Persson et al ( 1987a ) 
研究 表明 ， 注 射 8-1，3-glucan 后 对 虾 血细胞 数量 迅 
速 增加 ， 随 后 缓慢 下 降 ; 与 此 相似 ，Van De Braak 
et al (2002a) 人 研究 表明 ， 斑 节 对 是 在 注射 100 pl. 
0.15% LPS 后 ， 血 细胞 数量 也 呈现 类 似 变 化 。 
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Campa-Cordova et al ( 2002.) 将 几 纳 滨 对 虾 仔 虾 在 B 
— 简 聚 糖 和 硫酸 脂 多 糖 溶 液 中 温浴 后 发 现 ， 血 细胞 
数目 先 下 降 ，24 h 后 回升 ，48 一 120 h 一直 高 于 对 
照 组 THC 水 平 。 本 实验 室 研究 发 现 ， 注 射 低 浓度 
的 昆布 多 糖 可 以 引起 对 是 血细胞 数量 的 增加 ， 通 过 
双向 电泳 与 质谱 深入 研究 表明 ， 血 细胞 数量 变化 的 
同时 血浆 中 的 精 氮 酸 激酶 发 生 明 显 变化 ， 进 一 步 研 
究 表 明 ， 血 细胞 中 的 转 谷 胺 酰胺 酶 、 精 氨 酸 激酶 等 
也 发 生 明显 变化 。 所 有 这 些 研 究 说 明 ， 免 疫 刺 激 剂 
会 引起 THC 较为 复杂 的 变化 ， 其 机 理 尚 需 进一步 
研究 。 
3.2 细胞 免疫 方式 

细胞 免疫 主要 包括 吞噬 作用 、 包 圳 作用 和 结 节 
形成 等 。 一 般 而 言 ， 血 细胞 通过 吞噬 作用 清除 进入 
血 淋 巴 中 的 病原 体 。 而 当 和 人 侵 的 病原 体 或 寄生 虫 的 
个 体 较 大 时 则 以 多 个 血细胞 的 包 圳 作用 或 结 节 作 用 
来 完成 。 
3.2.1 FREH ” 当 外 来 病原 体 较 小 时 ， 血 细胞 
通过 否 哈 作用 知人 入 病原体， 在 细胞 内 部 将 病原 杀 
灭 。 否 哄 作 用 的 杀菌 机 制 主要 分 为 氧化 性 杀菌 和 非 
氧化 性 杀菌 机 制 。 

氧化 性 杀菌 机 制 是 指 天 哈 过 程 中 伴 有 呼吸 爆发 
现象 出 现 ， 产 生 具 有 强大 杀菌 作用 的 活性 氧 ( reac- 
tive oxygen species, ROS; reactive oxygen intermedi- 
ates，ROIs )。 主 要 过 程 是 在 与 膜 结合 的 NADPH 氧 
化 酶 的 催化 下 ， 磷 酸 已 糖 支 路 被 激活 ， 生 成 超 氧 阴 
离子 ( 0," )， 继 而 生成 过 氧化 氧 、 羟 自由 基 和 单线 
态 氧 。 这 些 活 性 氧 有 很 强 的 杀菌 功能 ， 既 可 以 直接 
杀 灭 微生物 ， 也 可 以 在 过 氧化 物 酶 的 作用 下 与 岗 化 
物 作用 生成 杀菌 效果 很 强 的 高 卤化 物 ( Roch, 
1999): 因此 , 活性 氧 产生 的 多 少 直接 反应 了 血 细 
ALAS PEL d AY 7B 55. Oo" 与 NO 作用 可 产生 
ONOO^, ONOO™ 可 将 胰 和 蛋白 酶 硝 基 化 生成 硝 基 胰 
蛋白酶 ，ONO0- 是 多 巴 合成 的 抑制 剂 ， 进 而 影响 
黑色 素 的 生成 ( Homblad & Söderhäll, 1999 )。 

尽管 活性 氧 具有 很 强 的 杀菌 效果 ， 但 活性 氧 的 
积累 会 对 机 体 造成 损害 。 生 物体 为 避免 活性 氧 的 损 
害 有 两 条 途径 ， 一 是 阻 断 活性 氧 的 产生 ( 介 导 这 一 
过 程 的 是 离子 贮存 和 运输 和 蛋白， 它们 与 离子 结合 能 
够 阻 断 活性 氧 的 产生 ); 另 一 条 途径 是 利用 体内 的 
抗 氧化 酶 清除 活性 氧 '， 主 要 有 超 氧 化 物 歧化 酶 
(SOD ) 和 过 氧化 氧 酶 (CAT )。 呼 吸 爆发 产生 的 多 
ARES 0»' 被 胞 质 中 的 SOD 催化 生成 H,0;， 它 是 一 































































































Wy iis AA UATE BR 0 ， 保 护 机 体 免 受 损害 的 关键 
酶 。 过 氧化 氧 酶 (CAT ) 催化 H0: 生成 对 机 体 无 
害 的 H20 与 O2 ( Holmblad & Söderhäll, 1999 )。 
Yao et al ( 2004) 已 经 分 离 得 到 日 本 沼 虾 (Wicro- 
brachium. nipponense ) 体内 的 一 种 SOD， 这 种 SOD 
属于 Mn-SOD, 但 是 其 中 某 些 性 质 与 其 他 生物 的 
Mn-SOD 特性 有 一 些 差异 。 

非 氧 化 杀菌 机 制 主要 以 溶 酶 体 酶 和 抗菌 因子 等 
为 主 。 溶 酶 体 存 在 于 甲壳 动物 的 大 颗粒 细胞 和 小 颗 
粒 细胞 中 ， 在 吞噬 过 程 中 伴随 着 脱 颗 粒 而 释放 ， 一 
旦 进入 血清 中 ， 溶 酶 体 的 膜 裂 解 ， 其 中 的 消化 性 和 
免疫 性 酶 类 ， 包 括 酸性 磷酸 酶 、 溶 菌 酶 等 被 释放 出 
HK (Darnell et al，1986 )。 溶 酶 体 的 稳定 与 否 已 经 
成 为 许多 动物 健康 状态 的 标志 。Hauton et al 
( 2001) 和 Hauton et al (2004) 研究 发 现 ， 当 甲壳 
动物 处 于 不 良 环 境 中 或 者 受到 病原 菌 感染 时 ， 血 细 
胞 溶 酶 体 的 稳定 性 明显 下 降 。 对 中 国明 对 是 注射 免 
疫 多 糖 后 ， 其 血细胞 内 溶 酶 体 稳 定性 明显 增强 ， 注 
射 细 菌 后 血细胞 内 溶 酶 体 稳定 性 明显 减弱 ， 血 细胞 
容易 破碎 ， 溶 酶 体 容易 月 解 ， 释 放出 其 中 的 溶菌 酶 
可 以 直接 杀 灭 外 来 病原 菌 。 

溶菌 酶 具有 明显 的 杀菌 作用 并 且 在 甲壳 动物 体 
内 广泛 存在 ， 由 于 其 在 非特 异性 免疫 中 具有 重要 作 
用 而 日 渐 受 到 研究 者 的 重视 。Stabili et al ( 1999 ) 
报道 讽 虫 中 存在 一 种 蛋白 具有 溶菌 酶 和 胰 和 蛋白酶 的 
活性 ， 提 示 其 在 机 体 的 非特 异性 免疫 中 可 能 起 重要 
作用 。Hikima et al ( 2003 ) 从 日 本 圳 对 是 血细胞 
cDNA 文库 中 克隆 得 到 了 1 056 bp 编码 C - 型 溶菌 
酶 的 cDNA, FH 156 个 氨基 酸 残 基 组 成 ， 与 几 纳 滨 
对 虾 有 79.7% 的 序列 同一 性 。 但 与 昆虫 和 其 他 无 
兰 椎 动物 的 序列 相似 性 较 低 ( 33.3% 一 43.0% )。 
与 其 他 浴 椎 动物 或 无 疹 椎 动物 C - 型 溶菌 酶 相 比 ， 
两 个 催化 位 点 ( Glu58 and Asp75) 和 8 个 半 胱 氨 酸 
基 元 完全 保守 。 进 化 分 析 表 明 ， 从 日 本 嘻 对 虾 血 细 
胞 中 克隆 到 的 这 个 溶菌 酶 属于 C - 型 溶菌 酶 ， 用 杆 
状 病毒 表达 系统 在 昆虫 细胞 中 对 它 进行 体外 表达 后 
BIL, 重组 的 溶菌 酶 在 pH 7.5 和 50 “CIN AA cis 
活性 ， 对 弧 菌 具有 裂解 活性 ， 暗 示 对 是 的 溶菌 酶 对 
许多 病原 可 能 都 具有 抵御 能 

Sotelo-Mundo et al ( 2003 ) 克隆 到 凡 纳 滨 对 是 
的 溶菌 酶 ， 根 据 核 背 酸 序列 推导 出 它 编码 150 TA 
基 酸 ， 属 于 C - 型 溶菌 酶 ， 与 鸡蛋 清 的 C - 型 溶菌 
酶 具有 46% 的 序列 相似 性 。 但 是 其 C 端 包含 额外 
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的 氨基 酸 残 其 ， 具 有 海洋 无 脊椎 动物 的 特点 。 作 者 
也 克隆 到 了 中 国明 对 是 c - 型 溶菌 酶 基因 ( Gen- 
Bank 登陆 号 : AY661543 )， 分 析 结 果 显 示 得 到 的 中 
国明 对 是 溶菌 酶 具有 C - 型 溶菌 酶 的 典型 特征 ， 与 
其 他 甲壳 动物 溶菌 酶 表现 出 很 高 的 相似 性 € Yao, 
2005 )。 对 于 对 虾 溶菌 酶 的 分 类 目前 也 有 不 同 报道 ， 
Bachali et al ( 2002 ) 通过 对 多 种 动物 溶菌 酶 进行 分 
子 进化 分 析 后 ， 认 为 对 是 的 溶菌 酶 属于 无 疹 椎 动物 
类 的 溶菌 酶 ( I-type )。 

另外 ,已 经 发 现 甲壳 动物 血细胞 内 存在 多 种 类 
型 的 杀菌 肽 ， 这 些 杀菌 肽 的 性 质 表现 各 异 ， 大 多 数 
杀菌 肽 能 杀 灭 多 种 类 型 的 细菌 ， 具 有 抗菌 谱 广 的 特 
点 ， 其 详细 人 研究 进展 由 Bachere (2000) 作 过 报道 。 
3.2.2 BREH ” 当 侵 入 机 体 的 异物 颗粒 较 大 
(颗粒 直径 大 于 10 ym ) 时 则 不 能 通过 单个 细胞 的 天 
哈 作 用 摄 入 体内 ， 甲 过 动物 将 启动 多 个 细胞 的 防御 
反应 把 外 来 物 以 包 圳 作用 围 住 并 最 终 将 其 杀 死 。 多 
个 细胞 围绕 异物 颗粒 聚集 成 团 ， 形 成 多 层 细 胞 重 释 
组 成 的 包 嘻 。 随 之 发 生 黑 化 作用 ， 将 外 来 物 隔离 开 
MES RAW. REAR MARE. 13 
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存在 一 定 的 差异 ， 但 包 圳 的 形态 在 各 个 物种 之 间 是 
十 分 类 似 的 ( Lackie, 1988; Strand & Pech, 
1995), Deng et al ( 1999 ) 用 鳗 弧 菌 注射 中 国明 对 
虾 ， 对 其 体内 血细胞 的 包 叶 作用 进行 超 微 结 构 和 组 
织 化 学 观察 结果 表明 ， 包 圳 产生 于 多 种 器 官 和 组 
织 ， 形 成 包 圳 作用 的 血细胞 失去 游离 状态 并 相互 连 
接 ， 在 包 嘻 中 检测 到 了 黑色 素 的 产生 ， 而 黑色 素 对 
真菌 和 寄生 虫 等 均 有 杀 灭 作用 。 

包 圳 作用 是 一 个 比较 复杂 的 过 程 ， 其 中 需要 多 
种 免疫 因子 的 参与 。 人 研究 发 现 ， 血 淋巴 中 的 凝集 素 
可 以 促进 罗氏 沼 是 血细胞 的 凝集 能 力 (Sierra et al, 
2005); 促进 烟草 天 蛾 ( Manduca sexta ) 幼虫 血 细 




































































表 1 甲壳 动物 血细胞 的 类 型 、 


胞 包 圳 作用 的 发 生 (Yu & Kanos，2004 )。 烟 草 天 
蛾 血细胞 的 凝集 作用 还 需要 整 联 和 蛋白 的 参与 
(Levin et al, 2005). TEBCT- ( Armigeres subalbatus ) 
AA, iit eL ES ROTE HE E Qg-1.3 -RR 
糖 识别 蛋白 (GRP) 的 参与 (Wang et al, 2005 )。 
甲虫 ( Tenebrio molitor ) 幼虫 体内 与 滞 育 蛋白 - 1 
同 源 性 很 高 的 86 kDa 蛋白 与 昆虫 的 血细胞 的 包 吉 
作用 有 关 (Cho et al, 1999 )。 昆 虫 Galleria mel- 
lonella 幼虫 的 血细胞 内 存在 一 种 与 人 及 果 晶 钙 网 和 蛋 
白 同 源 性 很 高 的 47 kDa 蛋白 ， 这 种 蛋白 含量 的 增 
加 可 能 是 包 骂 作用 发 生 的 早期 信号 (Choi et al, 
2002 )。 但 是， 关于 甲 沈 动物 血细胞 的 包 圳 作用 发 
生 的 详细 机 制 还 不 清楚 。 

3.2.3 结 节 形成 ” 结 节 是 将 黏 性 的 细胞 外 入 侵 物 
截留 的 血细胞 聚集 体 ， 这 些 聚 集体 通常 是 在 酚 氧 化 
酶 的 作用 下 发 生 黑 化 反应 。 很 多 研究 表明 ， 当 把 外 
来 物 注 射 到 无 脊椎 动物 的 体内 时 ， 循 环 血细胞 的 数 
目 显著 下 降 ( Smith & Söderhäll, 1983a, b; Martin et 
al, 1993 ), 而 且 血 细胞 随后 发 生 凝 集 反 应 将 鲤 丝 的 
维 管 结构 阻塞 (Smith & Ratclife，1980 )。 甲 壳 类 
动物 的 血细胞 除了 含有 能 够 激活 免疫 反应 的 酚 氧 化 
酶 外 ,还 含有 细胞 类 附和 蛋白 (Johansson & 
Siderhall，1989 )， 能 够 将 细胞 和 外 来 物 结合 形成 紧 
密 凝集 状 的 结 节 。Martin et al (1998) 发 现 从 龙虾 
和 对 虾 中 抽取 的 血 淋 巴 与 培养 基 混 合 后 ， 无 论 有 没 
有 细菌 存在 ， 血 细胞 都 会 迅速 地 聚集 成 结 节 。 随 着 
结 节 的 变 大 ， 游 离 的 血细胞 、 结 节 和 细菌 ( 如 果 存 
E) 的 数目 都 会 随 之 减少 。 加 入 多 肽 RGD ( arg- 
gly-asp ) 可 以 抑制 结 节 形成 。Miller et al (1996 ) WF 
RRHH, ENARE PE (Zophobas atratus ) YS 
Py, SEMER LE T A E. R E 
血 烷 酸 激素 的 合成 ， 结 节 的 形成 将 大 大 减少 。 不 同 
类 型 血细胞 的 作用 见 表 1。 










































































功能 及 在 免疫 防御 中 的 作用 


Tab. 1 Classification, function and action mode of crustacean haemocytes in immune response 

























































































类 型 在 免疫 反应 中 的 功能 在 免疫 反应 中 的 作用 方式 
Haemocyte type Haemocyte Function in immunity Action mode of haemocytes in immune response 
透明 细胞 T 氧化 性 杀菌 
小 颗粒 细胞 43€, AREER, ICO AIRE RCE SERE Be; 酚 氧 化 酶 系统 激活 后 的 级 联 反应 ， 黑 化 作 
原 系统 ， 细 胞 毒性 > TERHERE 
大 颗粒 细胞 贮存 和 释放 酚 氧 化 酶 原 系 统 ， 细 胞 毒性 ERER, Shy. 酚 氧 化 酶 系统 激活 后 的 级 联 反应 ， 
非 氧 化 性 杀菌 
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作为 甲壳 动物 免疫 系统 的 最 重要 组 成 部 分 之 
一 ， 血 细胞 已 经 成 为 当今 研究 的 焦点 和 热点 。 随 着 
生物 实验 技术 的 不 断 发展 ， 甲 壳 动 物 血细胞 的 研究 
也 随 之 深入 ， 从 过 去 的 形态 学 分 析 到 细胞 组 织 化 
学 、 单 克隆 抗体 技术 的 应 用 ， 从 细胞 水 平 的 研究 到 
在 基因 组 及 和 蛋白质 组 水 平 上 对 其 中 的 免疫 因子 进行 
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分 析 ， 随 之 不 断 深 入 ; [HE HB JC HE a LR 
比 ， 甲 过 动物 的 血细胞 免疫 机 理 的 研究 还 相对 沸 
后 。 免 疫 反 应 是 一 个 交互 作用 的 复杂 过 程 ， 其 中 必 
然 涉及 多 个 因子 的 参与 ， 对 这 些 免 疫 因 子 的 功能 及 
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动物 的 免疫 作用 机 理 具有 重要 意义 。 
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